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Изучили варьирование длины замыкающих клеток устьиц у родительских сортов и наследование данного 
признака у гибридов F1 и F2, полученных от скрещивания различающихся генотипов озимой пшеницы 
(Triticum aestivum L.). Результаты анализа F2 популяций свидетельствовали об участии в контроле раз-
личий по длине замыкающих клеток трех неаллельных генов 
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Variation in stomatal guard cell length of parental cultivars and its inheritance in F1 and F2 hybrids have been 
studied after crossing between contrast genotypes of winter wheat (Triticum aestivum L.). Analysis of F2 popula-
tions has shown the action of three non-allelic genes in control of stomatal guard cell length of parental cultivars  
Keywords: Triticum aestivum L., guard cells, inheritance, genotypic variability, hybridological analysis 
 
1. Введение 
Недостаточный адаптационный потенциал 
сортов к биотическим и абиотическим факторам 
окружающей среды лимитирует получение высоких 
урожаев зерна пшеницы (Triticum aestivum L.) в раз-
личных регионах Украины, и северного Причерно-
морья в частности [1]. Взаимосвязь характеристик 
устьиц с влиянием различных факторов среды: по-
вышенная концентрация CO2 [2], тепловой и солевой 
стрессы [3], засуха [4], мороз [5], световой режим [6], 
грибковые заболевания [7]   свидетельствует о воз-
можности отбора генотипов с более высоким уров-
нем адаптивности. Настоящее исследование является 
попыткой проанализировать наследование длины за-
мыкающих клеток устьиц (ЗКУ), так как информация 
о генетической природе является основополагающей 
при разработке и обосновании рациональных селек-
ционных программ создания сортов растений с ком-
плексом ценных признаков. 
2. Литературный обзор 
Устьица пшеницы ‒ сложный высокоспециа-
лизированный аппарат, представленный комплексом 
клеток, состоящий из двух пар замыкающих и около-
устьичных клеток, соответственно [8]. В трибе 
Triticeae для диплоидных видов характерна меньшая 
длина замыкающих клеток по сравнению с тетра- и 
гексаплоидными видами [9]. Более крупные размеры 
замыкающих клеток отмечены у яровых сортов пше-
ницы (Triticum aestivum L.) и связаны с аллелями 
ярового типа развития (Vrn-A1а), а минимальные – у 
наиболее холодоустойчивых озимых сортов – ассо-
циированы с аллелями озимого типа развития (Vrn-
A1b) на хромосоме 5А [10]. Показано влияние хромо-
сом 1А, 3А, 4А, 5А, 1В, 5В, 6D, 7A, 7D у различных 
сортов пшеницы на линейные размеры устьиц [11, 
12]. Дефицит почвенной влаги не влиял на варьиро-
вание длины устьиц сорта Саратовская 29, что ука-
зывает на значительную генетическую стабильность 




данного признака [13]. Можно предположить, что 
выявленная закономерность будет справедлива и при 
воздействии низкотемпературного стресса, посколь-
ку дегидратация является компонентом стрессов 
«неводной» природы и развивается в растениях, ко-
гда количество воды в почве чаще всего не ограниче-
но и вместе с тем данная вода недоступна для расте-
ния. Указанное предположение подтверждается 
наличием средней прямой зависимости между дли-
ной замыкающих клеток устьиц листа и уровнем мо-
розоустойчивости [5, 14]. Следовательно, изучение 
наследования длины замыкающих клеток может 
представлять интерес с точки зрения увеличения 
стрессоустойчивости растений пшеницы, как одной 
из составляющих продуктивности, варьирование по-
следней также связано с различиями по изучаемому 
признаку [15]. Рядом исследователей отмечена клю-
чевая регуляторная роль гена ICE1 (INDUCER of 
CBF EXPRESSION1), как в процессе адаптации к 
условиям холодового стресса у Arabidopsis thaliana 
[16], так и в регуляции процессов развития устьиц. 
Идентичные ICE1 гену Arabidopsis thaliana выявлены 
и у пшеницы [17]. 
Большая частота промежуточного типа наследо-
вания у озимо-яровых гибридов F1 мягкой пшеницы 
[10], а также симметричное распределение частот клас-
сов в F2 относительно модального класса, согласно 
Limin A.E. и Fowler D.B. [10], свидетельствует о нали-
чии аддитивного взаимодействия и отсутствии домини-
рования. Также, по мнению авторов [10], очень малое 
количество потомков F2, размеры устьиц которых до-
стигали средних значений родительских форм, указы-
вает на вовлечение в детерминацию изучаемого при-
знака нескольких генов. Результаты двух лет исследо-
вания позволили нам установить существенную роль 
генотипа в формировании признака и превалирование 
положительного доминирования в наследовании длины 
ЗКУ в условиях меньшей, а промежуточного типа ─ в 
условиях большей влагообеспеченности. Уменьшение 
количества осадков способствовало увеличению доли 
гибридов с положительным гипотетическим гетерози-
сом [18]. Следовательно, длина замыкающих клеток 
устьиц являются количественным признаком, геноти-
пическое варьирование которого обусловлено большим 
числом генов и в некоторой степени подвержено влия-
нию внешней среды. 
Цель работы ‒ изучение наследования призна-
ка «длина замыкающих клеток устьиц листа» у ги-
бридов F1 и F2 озимой пшеницы в разные годы. 
 
3. Материалы и методы 
В качестве исходного материала использовали 
сорта Безостая 1, Мироновская 808, Одесская 16, По-
рада, Ульяновка 76 и Одесская красноколосая, ги-
бриды F1 и F2 между ними. Указанные сорта скрещи-
вали (перечень комбинаций приведен в подписи к 
рисунку и таблицах с экспериментальными данными) 
в поле для получения трех F1 прямых (2012 и 2013 
годы) и обратных (2012 год) парных скрещиваний 
родительских сортов, которые достоверно различа-
лись по длине ЗКУ в 2011 году. Гибриды F1 само-
опыляли для получения семян F2.  
Семена родительских форм и гибридов перво-
го и второго поколения высевали на однорядковых 
делянках (длина рядка 100 см) по 20 зерновок на ря-
док с площадью питания 30×5 см2 рендомизирован-
ными блоками. Гибриды F1 в блоке с родительскими 
сортами высевали в первой декаде октября 2012 и 
2013 годов на экспериментальном участке отдела ге-
нетики СГИ-НЦСС. Семена расщепляющихся попу-
ляций F2 высевали отдельными блоками с последу-
ющей нумерацией индивидуальных растений. Для 
цитологического исследования использовали оку-
лярный винтовой микрометр М4Б-1-15 при увеличе-
нии 15х20 соответственно, согласно общепринятой 
методике [19]. Измерение длины ЗКУ у исходных 
сортов и гибридов F1 проводили в пятикратной по-
вторности (одно растение ‒ отдельная повторность), 
а в популяции F2 ‒ в однократной. Для анализа одно-
го растения измеряли 30 клеток на средней части 
абаксиальной поверхности полностью сформировав-
шегося третьего листа. Значимость влияния факторов 
и различий между генотипами определяли, используя 
двухфакторный дисперсионный анализ и критерий 
Стьюдента для независимых выборок соответственно 
[20]. Соотношение фенотипических классов теорети-
ческим для независимого наследования устанавлива-
ли по величине χ2 [20]. Соответствие нормальному 
распределению значений изученного признака опре-
деляли согласно критерия Колмогорова – Смирнова 
(λ) для данного объема выборки. Генетическую со-
ставляющую фенотипической изменчивости рассчи-
тали с использованием коэффициента наследуемости 
в широком смысле слова [20]. Долю растений F2 су-
щественно превысивших лучшего родителя по длине 
замыкающих клеток листа выявляли, применяя фор-
мулы Г.С. Воскресенской и В.И. Шпота [21]. Количе-
ство классов и типы генетических взаимодействий 
определили согласно рекомендациям Л.В. Хотылевой 
[22] с соавт. и Н.А. Соболева [23]. 
 
4. Результаты и обсуждение 
Распределения значений длины ЗКУ индиви-
дуальных растений выборки генотипов в которую 
вошли исходные родительские сорта (n=30) и гибри-
ды F1 от прямых скрещиваний (n=15), полученные за 
два года проведения исследований (λ =0,10 и 0,13 со-
ответственно) достоверно не отличались от нормаль-
ного (λ0,05=0,34 и 0,24 при n=15 и 30 соответственно), 
что подтвердило правомерность применения метода 
двухфакторного дисперсионного анализа, по резуль-
татам которого «генотип» оказал достоверное влия-
ние на варьирование признака «длина ЗКУ», как ро-
дительских сортов (Fфакт.=20,7; Fтабл.=2,4; для  
dfгенотипа=5 и dfостаточной дисперсии=48), так и гибридов 
первого поколения (Fфакт.=11,6; Fтабличное=3,4; для  
dfгенотипа=2 и dfостаточной дисперсии=24). Установлено так-
же существенное влияние на варьирование изученно-
го признака года вегетации (Fфакт.=10,8; Fтабличное=4,0; 
для dfгенотипа=1 и dfостаточной дисперсии=48) и взаимодей-
ствия двух факторов ‒ «год×генотип» (Fфакт.=5,0;  
Fтабличное=2,4; для dfгенотипа=5 и dfостаточной дисперсии=48) в 
выборке исходных сортов. Попарное сравнение зна-
чений длины ЗКУ родительских форм в 2012 и  
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2013 годах выявило достоверные различия лишь у 
трех сортов: Безостая 1, Одесская 16 и Одесская 
красноколосая (t=–2,82, –4,90 и –6,19 соответственно; 
t0,05=2,31). Влияние года вегетации на варьирования 
длины ЗКУ может быть обусловлено уменьшением 
среднего количества атмосферных осадков на 37 % (с 
176 до 111 мм), а также повышением средней темпе-
ратуры на 2 ℃ (от 7,5 до 9,5 ℃) в осенне-зимний пе-
риод вегетации 2013 в сравнении с аналогичным пе-
риодом 2012 года. Вместе с тем несмотря на влияние 
внешних условий на варьирование изученного при-
знака, доля генотипа в общей фенотипической из-
менчивости набора сортов составила 78 % (Н2=0,78). 
По результатам двух лет минимальной длиной 
ЗКУ характеризовался сорт Одесская 16 (62,7 и  
68,8 мкм − в 2012 и 2013 году соответственно), мак-
симальные значения отметили у сортов: Безостая 1 
(75,9 мкм) и Одесская красноколосая (75,7 мкм) ‒ по 
результатам первого и Порада (75,1 мкм) ‒ второго 
года проведения исследований (НСР0,05=2,43 мкм) 
(рис. 1). Размах варьирования по длине ЗКУ исход-
ных сортов составил 12,4 и 7,1 мкм ‒ в 2012 и 2013 го-
ду соответственно. Среди родительских сортов 
наибольшая величина коэффициента вариации отме-
чена у сорта Мироновская 808 (6,0 %) и Ульяновка76 
(4,6 %) в 2012 и 2013 году соответственно. Мини-
мальные значения по данному показателю отмечены 
у сорта Одесская красноколосая (1,4 и 1,8 % соответ-
ственно) в оба года проведения исследований. 
 
Диапазон варьирования средних значений ги-
бридов F1, который в 2012, как и в выборке родитель-
ских форм, был более широким в сравнении с тако-
вым в 2013 году, составил 10,1 и 1,8 мкм, соответст-
венно. Минимальные и максимальные значения ва-
риабельности по изученному признаку отмеченные у 
гибридов F1: Mироновская 808×Безостая1 (1,5 %) и 
Одесская 16×Порада (6,9 %) по результатам 2012 го-
да сменились на обратные во второй год проведения 
исследований и составили у первого и второго гиб-
рида соответственно ‒ 2,6 и 1,9 %. Недостоверность 
различий между гибридами от прямых и обратных 
скрещиваний ‒ Mироновская 808×Безостая1 и Одесс-
кая 16×Порада (t=–0,66; 0,50 соответственно, 
t0,05=2,31, df=8), указало на преобладание в детерми-
нации изученного признака хромосомных факторов 
наследственности. Отсутствие доминирования и про-
межуточное наследование отметили у гибридов F1 двух 
комбинаций скрещиваний: Мироновская 808 × Безос-
тая 1 − в оба года и Одесская 16×Порада – в 2012 го-
ду. Наряду с этим выявили сверхдоминирование бо-
льшего (Ульяновка 76×Одесская красноколосая;  
2012 г.), а также полное доминирование, как меньше-
го (Одесская 16×Порада; 2013 г.), так и большего 
(Ульяновка 76×Одесская красноколосая; 2013 г.) зна-
чения признака (табл.1).  
Существенные различия по признаку «длина 
ЗКУ» между значениями родительских форм отмече-
ны в комбинациях: Мироновская 808 × Безостая 1, 
Ульяновка 76 × Одесская красноколосая ‒ в 2013 го-
ду, и Одесская 16 × Порада ‒ в оба года проведения 
исследований (t=3,10; –4,32; –11,81; –3,80 соответст-
венно, t0,05=2,31, df=8).  
Результаты анализа компонент средней ариф-
метической (табл. 1) растений четырех генераций (Р1, 
Р2, F1 и F2) показали, что в контроле изученного приз-
нака в популяциях Мироновская 808 × Безостая 1 и 
Ульяновка 76 × Одесская красноколосая – в 2013 году 
и Одесская 16 × Порада – в оба года преобладало (в 4, 
5, 10 и 6 раз соответственно) аддитивное взаимодейст-
вие между генами, различными для обеих родительс-
ких форм (а) относительно базовой (b). Об участии в 
формировании длины 
ЗКУ аддитивных ге-




вых компонент (b), 
превысившие (в 2 и 3 
раза соответственно) 
таковые аддитивных 
(a) в популяциях F2 
Ульяновка 76 × Одес-
ская красно коло- 
сая и Мироновская  
808 × Безостая 1 ‒ в  
2012 году. 
Одновременно 
с изменение базовой 
и аддитивной компо-
нент средней ариф-
метической происходят значительные колебания ве-
личин доминантной (d2) и эпистатической (f2) соста-
вляющих, которые характеризуют такие важные ха-
рактеристики, как величину и направление доминан-
тности и эпистации, соответственно. Абсолютные 
значения их по сравнению с таковыми базовой и ад-
дитивной компонент существенно меньше во всех 
комбинациях скрещиваний в 2013, а также в комби-
нации Одесская 16 × Порада по результатам 2012 го-
да. Наряду с уменьшением суммарных эффектов ал-
лельных (d2) и неаллельных генов (f2) в 2013 году у 
большей части гибридных скрещиваний, у комбина-
ции Ульяновка 76 × Одесская красноколосая отмети-
 
Рис. 1. Длина замыкающих клеток устьиц третьего листа растений родительских  
сортов, гибридов F1 и F2 в 2012 и 2013 гг. Примечание: Б – Безостая 1;  
М – Mироновская 808; Од – Одесская 16; Ок – Одесская красноколосая;  
П – Прима одесская; У – Ульяновка 76 




ли их увеличение в сравнении с предыдущим годом. 
В связи с разнонаправленным действием d2 и f2, и как 
следствие компенсации их эффектов, в некоторых 
комбинациях скрещиваний наблюдали доминирова-
ние как большей (Одесская 16 × Порада, Ульяновка 
76 × Одесская красноколосая – в 2012 году), так и 
меньшей (Одесская 16 × Порада, Ульяновка 76 × 
Одесская красноколосая, Мироновская 808 × Безос-
тая 1 – в 2013 году и оба года, соответственно) длины 
ЗКУ, а также отсутствие доминирования в F2. Нали-
чие эпистатической компоненты (f2 больше 0) у бо-
льшего количества изученных популяций F2 может 
свидетельствовать о том, что различия между роди-
тельскими формами определяются не одним геном, а 
блоком генов, ибо межаллельные взаимодействия во-
зможны в тех случаях, когда различия обусловлены 
не менее чем парой генов. Тем самым подтвердилось 
предположение о полигенном контроле различий по 
данному признаку. Наследование длины ЗКУ гибри-
дами первого поколения в 2013 году было обуслов-
лено разнонаправленностью аллельного (положите-
льное доминирование, D>0) и неаллельного (отрица-
тельный эпистаз, Э<0) взаимодействием генов. Ви-
димый эффект доминирования в поколении F1, расс-
читанный как алгебраическая сумма показателей D и 
Э, проявился в виде фенотипического доминирова-
ния меньшей величины признака в гибридной ком-
бинации Мироновская 808 × Безостая 1 в 2012 году и 




Результаты гибридологического анализа по длине замыкающих клеток в 2012 и 2013 гг. 
Р1×Р2 Год 
Разница между  , мкм Компоненты   F2, мкм 
Р1–Р2 F1–P1 F1–P2 F1–F2 а b d2 f2 D Э 
M×Б1 
2012 –0,6 2,1 1,5 –2,8** 0,3 –1,0 –2,9 1,9 19,6 –25,7 
2013 –5,2* –2,0 3,2 –1,2 2,6 –0,6 –1,5 0,9 1,2 –1,4 
Од×П 
2012 –12,4** 6,2* –6,2* 0,6 6,2 0,6 1,2 0,6 –0,4 0,4 
2013 –4,4** 1,9 –2,5* –0,2 2,2 –0,4 –0,7 0,3 0,7 –0,5 
У×Ок 
2012 –1,9 6,1** 4,1** –2,8** 1,0 2,3 2,0 0,3 –4,1 –1,1 
2013 –6,7** 5,2* –1,5 –2,5** 3,3 –0,7 –2,3 1,6 1,4 –2,0 
Примечание: 1 ‒ названия сортов ‒ см. рис.1; *, ** – достоверность различий при Р<0,05 и Р<0,01; Р1, Р2, F1, F2 ‒ средние 
значения четырех генераций; а – величина аддитивной компоненты средней арифметической, обусловленная действием ге-
нов, по которому различаются родительские сорта; b – базовая компонента средней арифметической F2, обусловленная 
аддитивным действием генов, одинаковых для обеих родительских форм; d2 – компонента доминирования в F2, обусловлен-
ная взаимодействием аллельных генов; f2 ‒ компонента эпистаза в F2, обусловленная межаллельным взаимодействием ге-
нов; D – мера доминантности; Э – мера эпистаза. 
 
О преобладании аддитивных эффектов в гене-
тическом контроле длины ЗКУ в двух популяциях F2 
(Мироновская 808 × Безостая 1 – в 2013 году и Одес-
ская 16×Порада – в оба года) свидетельствовали, как 
близкие средние значения F1 и F2 (табл. 1), так и со-
ответствие нормальному частотного распределения 
генотипов гибридов F2 (табл. 2). Размах изменчиво-
сти гибридов F2 (lim) был значительно шире (рис. 2), 
чем у их родительских форм, у которых отсутствова-
ли растения, как с наиболее мелкими, так и ‒ круп-
ными клетками, что может свидетельствовать о во-
влечении в детерминацию признака 
«длина ЗКУ» небольшого числа ге-
нов [24]. 
Тот факт, что длина ЗКУ не-
которых растений F2 существенно 
не отличалась от родительской, при 
относительно небольшом объеме 
выборки второго поколения, может 
указывать на участие небольшого 
числа полимерных генов в детер-
минации изученного признака у 
скрещиваемых растений. Такое 
предположение вытекает из из-
вестной формулы   n221 , для опре-
деления ожидаемой доли растений 
F2, попадающих в каждый роди-
тельский класс, в зависимости от 
числа пар генов (n), по которым различались исход-
ные формы [24]. Появление в F2 популяциях расте-
ний, сходных с родительскими формами, при объе-
мах выборки от 101 до 144 растений, указывает на то, 
что количество независимо наследующихся генов, 
определяющих длину ЗКУ, не должно превышать 
трех (43=64). Доля генотипа (растения) в общей фе-
нотипической изменчивости F2 превысила 50 % в по-
пуляциях Одесская 16 × Порада (74 % в 2013 году) и 
Ульяновка 76 × Одесская красноколосая (89 и 72 % в 
оба года, соответственно). 
 
Таблица 2 
Характеристика популяций F2 по длине замыкающих клеток устьиц 
в 2012–2013 гг. 
Р1×Р2 Год f 









0,09 0,11 13,9 6,3 
2013 1:130 1:63 0,54 0,07 0,12 6,9 0 
Од×П 
2012 3:129 1:63 0,43 0,08 0,12 4,6 0 
2013 2:126 1:63 0 0,08 0,12 6,3 0 
У×Ок 








0,11 0,14 8,9 1,0 
Примечание: 1 ‒ названия сортов ‒ рис. 1; 2 − f и F ‒ фактически наблюдае-
мое количество растений и теоретически ожидаемые частоты соответ-
ственно; * −
2
05,0 =3,84 и 5,99 (df=1 и 2 соответственно) 




а                                                                     б 
 
в 
Рис.2. Гистограммы распределения частот генотипов F2 популяций по длине замыкающих клеток устьиц листа с 
указанием значений родительских форм и гибридов F1 ( хSх  ) пшеницы в 2012 и 2013 годах (вверху и внизу 
соответственно): а ‒ Мироновская 808 × Безостая 1; б ‒ Одесская 16 × Порада; в ‒ Ульяновка 76 × Одесская 
красноколосая 
 
Во втором поколении имел также место широ-
кий процесс формообразования. Наблюдалась как 
положительная, так и отрицательная трансгрессия, в 
направлении, и увеличения, и уменьшения длины 
ЗКУ (табл. 2). Существенное (>5 %) превышение 
лучшего родителя по данному признаку (положи-
тельная трансгрессия), отмечено в двух популяциях: 
Мироновская 808 × Безостая 1 в 2012 году и Улья-
новка 76 × Одесская красноколосая в оба года прове-
дения исследований (6, 32 и 1 % растений соответ-
ственно). Доля растений с существенно уменьшенной 
по сравнению с меньшей родительской формой дли-
ной ЗКУ (отрицательная трансгрессия) варьировала 
от 13,9 (Мироновская 808 × Безостая 1 в 2012 году) 
до 1,6 % (Ульяновка 76 × Одесская красноколосая в 
2012 году) проанализированных растений. В услови-
ях вегетации с относительно меньшим количеством 
осадков наряду с уменьшением (Mироновская 808 × 




Безостая1 и Ульяновка 76 × Одесская красноколосая) 
процента растений с положительной трансгрессией, от-
метили, как уменьшение (Mироновская 808 × Без-
остая 1), так и увеличение (Одесская 16 × Порада и 
Ульяновка 76 × Одесская красноколосая) доли растений 
с отрицательной трансгрессией изученного признака.  
Растения трех популяций F2 в зависимости от 
длины замыкающих клеток были сгруппированы в 
фенотипические классы, верхние границы которых 
отмечены на оси Х гистограмм распределения  
(рис. 2). Сегрегация растений с минимальными зна-
чениями длины ЗКУ очевидна во всех изученных по-
пуляциях F2. Наличие класса растений с большим 
значением признака отметили лишь в популяциях F2 
Мироновская 808 ×Безостая 1 и Ульяновка 76 × 
Одесская красноколосая ‒ в первый и второй год, со-
ответственно, доля которых не превысила 1/64  
(табл. 2). Полученные частоты крайних фенотипиче-
ских классов, а также достоверные эмпирические зна-
чения χ2 и высокая точность опыта позволили утвер-
ждать, что различия между родителями по длине за-
мыкающих клеток устьиц исследованных популяций 
обусловлены тремя неаллельными генами.  
Преобладание в контроле длины ЗКУ адди-
тивных эффектов, а также наличие минимальных 
эффектов доминирования и эпистаза в популяции F2 
Одесская 16 × Порада по результатам 2012 года по-
служило основанием для использования данной ком-
бинации скрещивания для оценки эффектов доми-
нантных и рецессивных аллелей по изученному при-
знаку. С этой целью вариационный ряд выше указан-
ной популяции дополнительно разделили на семь 
фенотипических классов (табл. 3). Для интерпрета-
ции влияния эффектов трех неаллельных генов на ва-
рьирование длины ЗКУ использовали следующую 
модель. Так, если допустить, что разница между ро-
дительскими формами, равная 20,2 мкм, определяет-
ся тремя парами аллелей при отсутствии доминиро-
вания, то длина ЗКУ растений F1 должна составлять в 
среднем 68,9 мкм (соответствует полученной в дан-
ном исследовании, рис. 1), а F2 популяцию можно 
разложить на семь фенотипических классов, имею-
щих от 0 до 6 активных аллелей трех разных генов 
(А, В и С) (табл. 3). 
Следует отметить, что фенотип каждого из 
обозначенных классов по размеру длины ЗКУ не 
всегда зависел от количества активных аллелей ге-
нов у генотипов, так как аллель А увеличивал дли-
ну в среднем на 2 мкм, а каждая из плюс аллелей В 
и С – на 1 мкм. 
 
Таблица 3 
Характеристика фенотипических классов расщепления популяции F2 Одесская 16 × Порада по длине  
замыкающих клеток устьиц листа, 2012 г. 
Примечание: 1 − f и F ‒ фактически наблюдаемое количество растений и теоретически ожидаемые частоты соответ-
ственно 
 
Из этого также не следует, что раз растения с 
генотипом ааввсс имеют длину ЗКУ в среднем  
58,8 мкм, то каждая минус аллель ответственна за  
9,7 мкм, так как данный размер длины ЗКУ детерми-
нирован данными аллелями в совокупности со всем 
остальным генотипом. В данной модели аллели А, В 
и С являются активными, относительно активности – 
а, в и с аллелей можно лишь утверждать, что послед-
ние не содействуют измеримому увеличению длины 
ЗКУ в расщепляющейся популяции. Расщепление с 
тремя парами аллелей разложили по формуле бинома 
(a+b)n, где n ‒ число расщепляющихся аллелей. В 
трехгенной модели n=6, и отсюда следует: (a+b)6=a6 + 
6a5b + 15a4b2 + 20a3b3 + 15a2b4 + 6ab5 + b6. Допуская, 
что а представляет собой «неактивные» аллели ‒ а, в 
и с, а b ‒ «активные» аллели ‒ А, В и С, эта формула 
изображает расщепление в F2 с математически из-
вестным отношением: 
1 6 15 20 15 6 1
: : : : : :
64 64 64 64 64 64 64
. В 
данной популяции F2 выделена одна семья с шестью 
неактивными аллелями в генотипе ‒ аabbcc, а также 
шесть гетерозиготных фенотипических класса. По-
следовательно к каждому классу были отнесены 4, 6, 
18, 31, 45, 22 и 6 растения, соответственно, что со-
ставило 1/132, 4/132, 8/132, 12/132, 26/132, 8/132 и 
5/132 совокупности соответственно ( 2 8,8  ; 
2
0,05 12,6  ). Следовательно, при накоплении доми-
нантных генов их эффекты суммируются, что может 




В условиях степи Северного Причерноморья 
доля генотипической изменчивости в общем феноти-
пическом варьировании признака "длина замыкаю-
щих клеток устьиц" составила 78% (Н2=0,78) в набо-
ре родительских форм. 
Классы f1 F 
ПРУ, мкм 
Предполагаемый генотип 
  0,05S t   
1 4 6,2 58,8 1,6 аabbcc 
2 6 10,3 62,6 0,6 аaBbcc, аabbCc 
3 18 16,5 65,4 0,4 Aabbcc, аaBbCc, аaBBcc, аabbCC, 
4 31 20,6 68,4 0,3 AaBbcc, AabbCc, аaBBCc, аaBbCC 
5 45 45,4 70,8 0,3 
AAbbcc, AABbcc, AAbbCc, AaBBcc, AAbbCC, AaBbCc, AaBBCc, 
AaBbCC, aaBBCC 
6 22 26,8 73,6 0,4 AABBcc, AAbbCC, AABbCc, AaBBCC 
7 6 6,2 76,9 0,2 AABBСс, AABbСС, AABBCC 
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В контроле изученного признака показана 
превалирующая роль аддитивного взаимодействия 
между различными для обеих родительских форм ге-
нами в контроле изученного признака, так и сниже-
ние суммарных эффектов аллельных и неаллельных 
генов в 2013 году у большей части комбинаций 
скрещиваний. Отметили доминирование большего и 
меньшего размера длины ЗКУ, а также отсутствие 
такового в изученных популяциях F2 наряду с отсут-
ствием доминирования у большей части гибридов F1. 
Различия по признаку "длина замыкающих 
клеток устьиц" изученных сортов обусловлены тремя 
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АКТИВНІСТЬ АМІНОТРАНСФЕРАЗ В ОРГАНАХ ЩУРІВ ПРИ ГІПОКСІЇ  
ЗАМКНЕНОГО ПРОСТОРУ ЗА ДІЄЮ ТІАМІНБРОМІДУ 
 
© С. С. Чернадчук, С. А. Петров, О. К. Будняк, А. В. Сорокін, В. Є. Якимєнко,  
І. О. Кравчук  
 
Вивчали активність амінотрансфераз, при введенні тіамінброміду, в тканинах щурів в нормі та при гі-
поксії замкненого простору. Після введення ін‘єкції тіамінброміду нами було встановлено зниження як 
активності АcAТ так і активності АлАТ, по відношенню до контролю, винятком були тканини мозку, 
де спостерігалося підвищення досліджуваних показників. У тварин, яким перед гіпоксією вводили 
ін‘єкцію тіамінброміду спостерігалося зниження активності досліджуваних ферментів 
Ключові слова: амінотрансферази, тіамінбромід, гіпоксія замкненого простору 
 
It is studied an aminotransferase activity during injection of thiamin bromide in rat tissues in normal and hypox-
ic enclosed space. After injection of thiamine bromide we have set reduction of AST and ALT activity, relative to 
control, except by the brain tissue, where there was an increase of investigated indicators. The decrease of activ-
ity of the investigated elements is occurred in animals which before hypoxia were injection of thiamine bromide 
Keywords: aminotransferases, thiaminе bromide, hypoxia enclosed space 
